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研究成果の概要（和文）：個々の形質進化は適応的でないが、いくつかの形質進化が積み重なることで初めて適応的に
なる進化（新奇複合適応形質進化）の仕組みはよくわかっていない。本研究では、新奇複合適応形質進化の例として主
に下記の研究を行った。（１）サラセニアの捕虫葉は平らな形の葉の特定の場所で細胞分裂の方向を変えるという細胞
レベルでの変化の結果として引き起こされていることがわかった。（２）フクロユキノシタのゲノム解読を行い、捕虫
葉特異的に発現している遺伝子を同定し捕虫葉形成遺伝子候補を同定した。（３）食虫植物の消化酵素は特定の耐病性
遺伝子が繰り返し用いられて進化し、消化液環境に適応して収斂進化していることがわかった。

研究成果の概要（英文）：The theory of natural selection and the neutral theory of molecular evolution are 
powerful concepts in evolutionary biology. However, even with such theories, there still 
remain　unexplained phenomena, one of which is the evolution of complexity. We studied (1) evolution of 
Sarracenia purpurea pitcher leaves, (2) Genome sequence of Cephalotus follicularis and evolution of 
digestive enzymes, (3) Convergent evolution of digestive enzymes with adaptation to fluid environment, 
and so on.

研究分野： 進化学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 個々の形質進化は適応的でないが、いくつ
かの形質進化が積み重なることによって初
めて適応的になるような進化（新奇複合適応
形質進化）の仕組みはよくわかっていない。
我々は以下の３つの実験系において、少数遺
伝子の進化によって新奇複合適応形質が進
化しうるのではないかという示唆を得た。
（１）食虫植物の食虫性進化：食虫植物が進
化するには、捕虫葉形態、消化液、吸収機構
の３つの進化が必要である。我々の従来の研
究から、捕虫葉は既存の葉形成遺伝子の発現
変化、消化酵素は既存の耐病性遺伝子を流用
したのではないかということが示唆された。
（２）クルミホソガの食草転換：食草転換に
は幼虫と雌親の両方に同じ餌植物に適応で
きるような変異が生じなければならない。こ
れまで良い実験系が無かったが、クルミホソ
ガは異なる植物を食べる系統間で交配可能
なことがわかり、予備的遺伝学的解析から小
数遺伝子で食草転換が起こっている可能性
が示唆された。（３）陸上植物分枝系進化：
無限成長と枝分かれ機構の両方が進化する
ことによって、被子植物が持つような複雑な
茎葉体制が進化したと考えられている。我々
はヒメツリガネゴケを用いた従来の研究か
ら、ポリコーム複合体 II 遺伝子がクロマチ
ン修飾を介して、無限成長と枝分かれの両方
に関わる遺伝子を同時に制御しているので
はないか考えた。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、新奇複合適応形質進化のケー
ススタディーとして、（１）食虫植物の捕虫
葉、消化酵素の進化に必要だった遺伝子変化
の特定、（２）昆虫の食草転換において雌親
と幼虫の両方が同じ餌植物に適応するよう
な遺伝子変化の同定と野外集団内での進化
動態、（３）陸上植物進化の鍵となった無限
成長と枝分かれの両方の進化を同時に引き
起こすような発生機構の解明を行う。また、
（４）オジギソウの運動機構の分子機構解明
を行い、どのような遺伝子が関与したかを推
定する。これらの結果を総合し、新規複合適
応形質が小数遺伝子の変化によってどのよ
うにおこりうるのかについて考察すること
を目的とする。 
 
３．研究の方法 
 非モデル生物である食虫植物フクロユキ
ノシタ、コモウセンゴケ、オジギソウ、クル
ミホソガのゲノム解読を行い、それぞれ食虫
性、運動、食草転換に関わった遺伝子候補を
探索する。クルミホソガについては、異なる
植物を食べる系統間で交配可能なことから、
SNP マーカーと表現型の連鎖解析により責任
遺伝子同定を行う。陸上植物の分枝系進化に
ついては、ヒメツリガネゴケポリコーム複合
体 IIのターゲット遺伝子を ChIP-seq 法によ
って推定し、機能解析から枝分かれに関わる

遺伝子を探索する。 
 
４．研究成果 
（１）食虫植物の食虫性の進化 
①ムラサキヘイシソウの捕虫葉形成機構の
解明 
 食虫植物は、小動物を“食べる”ことで貧
栄養環境へ適応した植物である。小動物の捕
獲には、捕虫葉と呼ばれる特殊な形の葉を利
用する。捕虫葉には様々なタイプがあるが、
落とし穴式の捕虫葉は袋のような形をして
いる。しかしながら、袋型の葉ができる形作
りの仕組みは不明だった。我々は袋型捕虫葉
を 作 る 食 虫 植 物ム ラ サ キ ヘ イ シ ソ ウ
Sarracenia purpurea を研究材料として、葉
原基が袋型に成長していく過程を観察した。
その結果、袋型捕虫葉であっても、最初期で
は平らな形をしていることがわかった。 
 シロイヌナズナなどのモデル植物を使っ
た研究によって、平らな葉の形作りには葉の
表側の組織と裏側の組織の分化が重要であ
ることがわかっている。また、表側と裏側の
細胞が作られる部位を変化させれば、ハスの
葉のような盾形を含む多様な形の葉が作り
出せることも知られていた。そこで次に、表
側や裏側の細胞が袋型捕虫葉の葉原基のど
こで分化しているかを調べるために、葉の表
側に局在する遺伝子 PHABULOSAや裏側に局在
する遺伝子 FILAMENTOUS FLOWER の発現部位
を RNA in situ hybridization 法によって可
視化した。その結果、予想外なことに、葉原
基が袋型になる時期の表裏組織の分布は、盾
状の葉とは明確に異なる一方、シロイヌナズ
ナなどに見られる平らな葉（普通葉）のパタ
ーンと区別がつかなかった（図１）。これは、
これまでに多様な葉の形を説明してきた表
裏組織の分布変化とは異なる仕組みで袋型
捕虫葉が作られていることを示していた。 

図１ 葉の表側および裏側に特異的な遺伝
子の発現部位の比較 
 
 次に、はじめは平らだった葉原基が徐々に
袋型になっていく過程を詳細に観察したと



ころ、葉原基の先端側では周縁部が伸び出し
てくぼみを作り、基部側が表側方向にせり出
してでっぱりを作ることがわかった。先端側
と基部側ではどのような差があるのかを詳
細に調べたところ、一部の組織に細胞分裂方
向の違いが見つかった。くぼみを作る先端側
では、ほとんどの細胞が垂層分裂（組織の表
層と垂直に分裂面を作る細胞分裂）により、
細胞層の面積を拡大するように増殖してい
たのに対し、でっぱりを作る基部側では、表
側組織の内側の細胞が並層分裂（組織の表層
と平行に分裂面を作る細胞分裂）により細胞
層の数を増やすように増殖していた。 

図２ 葉における細胞分裂様式の観察とコ
ンピューターシミュレーション 
 
 葉原基を模した細胞塊のモデルをコンピ
ュータ上で作成し、観察された細胞分裂様式
に従って成長させたところ、実際の捕虫葉に
見られるくぼみとでっぱりを再現できたこ
とから（図２）、葉原基先端側と基部側で異
なる細胞分裂方向によって袋型捕虫葉の形
作りが説明可能であると結論づけた。 
 本研究から、平らな形の葉からサラセニア
の袋のような葉への複合適応形質の進化が、
実は、葉の特定の場所で細胞分裂の方向を変
えるという細胞レベルでの変化の結果とし
て引き起こされていることがわかった。これ
まで他の生物と大きく異なるような形態は、
どのように進化したのかよくわからなかっ
たが、今後、細胞レベルの詳細な研究を進め
ることで理解できるようになる可能性があ
る。 
②フクロユキノシタのゲノム解読 
 複合適応形質としての捕虫葉の進化を明
らかにするためには、捕虫葉で特異的に発現
する遺伝子を解析する必要があるが、ほとん
どの食虫植物は捕虫葉しか形成しないため
解析が困難だった。我々は、通常葉と捕虫葉
を形成するオーストラリア産のフクロユキ
ノシタを実験材料として選び、ゲノム解析を

行った。paired-end ライブラリー、mate-pair
ライブラリーを用いて、推定ゲノムサイズ 2 
Gbの100倍にあたる配列を取得した。さらに、
14 Gbの PacBio データを用いて方法開発班と
の共同研究によって、ギャップフィリングを
行った。また、ストランド特異的 RNA-seq リ
ードで遺伝子予測を行い、45,469 遺伝子モデ
ルを得た。まず、温度条件を変えることによ
って、通常葉と捕虫葉を作りわけることに成
功した。さらに、それぞれの条件で葉原基を
含む茎頂分裂組織を単離し、RNA-seq で発現
遺伝子の違いを解析した。捕虫葉と通常葉で
発現変動していた約 130 遺伝子について、ウ
イルスベクターを用いた機能喪失実験を行
った。その結果、いくつかの転写関連因子が
捕虫葉形態形成に関わることを明らかにし
た。 
③食虫植物の消化酵素進化 
 独立系統の食虫植物において検出された
消化酵素の分子収斂について、収斂アミノ酸
座位のタンパク質立体構造上での局在を解
析した。その結果、消化酵素の進化において
は、タンパク質分子の表面側にあるアミノ酸
が分子収斂を蓄積しやすい傾向を発見した。 
④コモウセンゴケのゲノム解読 
 モウセンゴケ属の葉は可動性の触毛を持
っている。触毛は中央部に維管束を形成する
点で他の植物の毛と異なっている。そこで、
触毛の起源と進化を明らかにするため、発生
過程を詳細に観察したところ、触毛形成初期
段階は複葉形成時と外見が似ていることが
わかった。そこで、触毛形成過程において複
葉形成遺伝子が発現しているかどうかを調
べるために、ニュージーランド産の２倍体コ
モウセンゴケの約 500 Mb のゲノム解読を行
い、葉発生段階における比較 RNA-seq 解析を
行った。 
 
（２）クルミホソガの食草転換 
 植食性昆虫の食草転換に焦点をあて、クル
ミホソガという小型蛾類をモデルとして、メ
ス成虫の産卵選好性と幼虫の耐性の責任遺
伝子を同定を行った。 
 クルミホソガの寄主適応遺伝子座の特定
のため、クルミレースとネジキレースそれぞ
れのドラフトゲノム解読を行った。クルミホ
ソガのジーンモデル推定と、発現比較解析の
ため、両レースに対して、幼虫全身、成虫全
身、メス頭部、メス触角、オス頭部、オス触
角の各部位、発育段階および性別に対して 
RNA-seq を行った。使用した NGS はいずれ
のサンプルも GAIIx であり、各サンプルと
もに 101 bp の paired-end で 40 M read ほど
のデータを得た。責任遺伝子座の特定のため、
2 つのレースの交雑から得られた backcross 
世代のメスを 172 個体作成し、各個体の産卵
選好性を調べるとともに，各個体を 300 bp の
インサートサイズにて、ゲノムサイズ（推定 
330 Mb）の 3 倍程度の厚みで HiSeq2000 に
てシークエンシングを行った。以上の解析に



より、全 31 本のクルミホソガ染色体のうち、
1 本の染色体の約 180kb のゲノム領域がネジ
キへの寄主転換に関わったことが推定され
たため、ゲノムサイズ（推定 330 Mb）の 10
倍の規模（384 プレート 250 枚）で Fosmid 
libarary を作成した。 
 以上の研究から、両レースともに N50 が数
十 kb ほどの scaffolds からなるドラフトゲノ
ムが整備でき、それらにマップ可能な発現デ
ータが蓄積できた。また、backcross を用いた
順遺伝学的な解析より、幼虫が新寄主である
ネジキを利用できる能力は31本中のたった1
本の染色体上のごく限られた領域で決まっ
ているが、メス親の産卵の好みはこの染色体
とは異なる複数の染色体上に座乗している
ことが示唆された。また、産卵選好性に関わ
る染色体の 1 本では、同じ染色体上の複数の
箇所に責任遺伝子が存在することが推定さ
れており、産卵選好性遺伝子がまとまって存
在するゲノム領域の存在が示唆された。 
 
（３） 陸上植物進化の鍵となった無限成長
と枝分かれの両方の進化 
 ChIP-seq 法によって、H3K27me3 修飾され
る遺伝子を特定した。それらの中から、いく
つかの基準のもと 15 遺伝子を選び、過剰発
現することにより、無限成長と枝分かれに関
わるかどうかを調べたが、顕著な表現型は得
られなかった。 
 
（４）オジギソウの形質転換系の確立とゲノ
ム解読 
 オジギソウのお辞儀運動は刺激受容、運動
が連携する必要があり、典型的な複合適応形
質である。お辞儀運動の分子基盤を明らかに
するため、オジギソウの形質転換系を確立し
た。これまでオジギソウの形質転換は困難だ
と考えられてきたが、子葉の付け根にある子
葉節を用いると形質転換効率が上がること
を発見し、さらに、植物組織とアグロバクテ
リアを共培養するときの pH を安定化するこ
とによって遺伝子導入効率が非常に高くな
ることを発見した。この方法は、他の植物、
例えばドクダミでも有効であることがわか
った。 
 
（５）非モデル植物における開花促進 
 進化的に興味深い複合適応形質は非モデ
ル植物に見られる場合が多い。前述のオジギ
ソウで成功した方法で形質転換を可能にす
る道が拓けたが、生殖器官に関わる形質につ
いては、生殖器官を誘導する必要がある。そ
こで、シロイヌナズナの花成ホルモン遺伝子
FT をドクダミで過剰発現させたところ、通常
は少なくとも３年以上かかる開花が２ヶ月
ほどに短縮できた。 
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